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ИЗУЧЕНИЕ МЕЙОЗА У ИНБРЕДНЫХ ЛИНИЙ РЕДИСА 
(RAPHANUS SATIVUS VAR. RADJCOLA PERS.> 
Т. С. Фадеева, И, Дайял 
Кафедра генетики и селекции ЛГУ 
Важнейшее биологическое значение мейоза заключено в способ­
ности хромосом конъюгировать, поэтому одной из основных задач ци-
тогенетики является изучение процесса конъюгации и его генетиче­
ского контроля. Но функциональная регуляция мейотических процес­
сов трудно доступна для экспериментальных исследований, поэтому 
для изучения генетической регуляции мейоза большое значение имеет 
изучение аберрантных мейозов и генетически детерминированных от­
клонений в ходе мейоза (мутаций). 
В этом плане интересны работы по изучению характера конъюга­
ции хромосом у растений разных видов и в популяциях одного вида. 
В популяциях .перекрестноопыляющихся растений характер конъю­
гации хромосом, и именно частота хиазм, имеет для данной популяции 
определенные пределы варьирования и может рассматриваться как 
адаптивный признак, обеспечивающий оптимальный уровень рекомби­
наций. Это свойство в популяции, вероятно, поддерживается гетеро-
зиготностью, поскольку принудительное самоопыление растений нор­
мальной гетерозиготной популяции приводит к возникновению несба­
лансированной генетической системы: в инбредированной популяции 
снижается фертильность растений, их мощность н т. д. (Darwin, 1876; 
Jones, 1939; Mi in tz ing , 1945; Fisher, 1949; Sybenga, 1958; Нарбут, 1961; 
Frost, 1963, и др . ) . 
Дарлингтон и Мазер (Darlington a. Mather, 1949) высказали пред­
положение, что возникновение несбалансированной генетической систе­
мы служит причиной нарушений и в мейозе у инбредных линий по 
сравнению с исходной аллогамнон популяцией. Как одно из наруше­
ний мейоза у инбредных поколений показано снижение числа хиазм; 
впервые это изучено на ржи Ламмом (Lamm, 1936), Кахидзе (1939), 
Мюнтцингом и Акдик (Muntzing a. Akdik, 1948), Ризом (Rees, 1955] 
и др. Это обнаружено на кукурузе (Jones, 1939; Clark, 1942; Zecevic, 
I960, 1961), на еже сборной (Myers, 1948; Jones, 1967, 1968 и др . ) . 
В исследованиях показаны понижение частоты хиазм у инбредных 
поколений и уменьшение степени прокрашиваемости хромосом, что, 
возможно, связано с качественными или количественными изменения­
ми Д Н К ' х р о м о с о м . Обнаружено также образование, большего числа 
палочковидных бивалентов, формирование мостов с фрагментами и 
без фрагментов и другие аномалии мейоза у инбредных линий. 
Н а основании этих данных можно предположить наличие струк­
турных различий (по некоторым хромосомам) между инбредными ли-
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ниями происходящими от одной популяции. Эти различия , вероятно, 
возникают как следствие структурной гетерозиготности исходной по-
" ^ О с о б е н н о с т и поведения хромосом в мейозе у растений аллогамной 
популяции по сравнению с популяцией, подвергшейся инбридингу, изу­
чены для небольшого числа видов. Представляет большой интерес изу­
чить данное явление у других перекрестноопыляющихся, а также и у% 
самоопыляющихся растений. Это весьма интересно проанализировать,' 
так как имеются данные о, том, что изменение системы воспроизведе­
ния от самоопыления к перекрестному опылению т а к ж е приводит к 
ненормальному поведению хромосом, очевидно в результате несбалан­
сированности новой гетерозиготы (Rees, 1961). 
В данном сообщении приводятся результаты изучения особенно­
стей мейоза у инбредных линий редиса по сравнению с исходной сор­
товой популяцией. Редис — перекрестноопыляющееся растение, и де­
прессия при инбридинге выражена у него достаточно отчетливо (Нар-
бут, 1961, 1964), но в меньшей степени, чем у ржи. Значительные на­
рушения в ходе мейоза у инбредных линий редиса описаны С. И. Нар-
бут с сотрудниками (1967), однако детально ход мейоза у этих линий 
не изучен и, в частности, не изучена частота возникновения хиазм. 
М а т е р и а л и м е т о д и к а . Материал для работы был пред­
оставлен старшим научным сотрудником нашей лаборатории С. И. Нар-
бут, которая на протяжении ряда лет вела работу по созданию инбред­
ных линий редиса (1967). 
В нашей работе использованы сорт Сакса и две линии седьмого и 
десятого инбредных поколений, ЛС-337/24 и ЛС-337/25, выделенные от 
сорта. По данным С. И. Нарбут (1971), линия ЛС-337/24 характери­
зуется желто-зелеными листьями и способностью формировать на кор­
неплоде опухоль, линия ЛС-337/25 с нормальною окраскою листа, опу­
холь не образует; обе линии менее фергильны, чем сортовая популяция. 
Материал, фиксированный в 1967 г. в смеси Карнуа , хранился в 
70%-ном спирте, в 1971 г. перефиксирован смесью Карнуа с добавле­
нием FeCl 3 в течение 2-х часов, окраска проводилась 2%-ным ацето-
кармином. Исследовались все пыльники бутона. В 1970 г. фиксировали 
материал смесью Карнуа (3 :1 ) с добавлением нескольких капель 
FeCl 3. От каждого растения исследовали по два бутона. Время фикса­
ц и и — с 11 ч до 13 ч в июле. Для изучения частоты хиазм проводи­
лась зарисовка мейотических пластинок в диакинезе и метафазе I , на 
которых были четко видны биваленты с хиазмами. 
Р е з у л ь т а т ы . Растения инбредных линий редиса характеризу­
ются по сравнению с исходным сортом малой чувствительностью хро­
мосом к реактиву Шиффа даже на стадии метафазы I , когда хромосо­
мы обычно сильно окрашиваются по Фельгену. На наших препаратах 
хромосомы инбредных линий очень слабо окрашивались реактивом 
Шиффа. r г 
Ход мейоза 
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Таблица 1 
Характеристика первого и второго делений мейоза в материнских клетках 
пыльцы у сорта Сакса и д в у х инбредных линий (1967 г.) 
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биваленты, присутствие лаггардов, необычное расхождение хромосом 
в ана- и телофазах обоих делений и формирование мостов с фрагмен­
тами или без фрагментов {рис. 1). 
У растений сортовой популяции мейоз идет сравнительно нормаль­
но. В длакинезе и метафазе I можно видеть 9 отдельных бивалентов, 
которые расходятся вполне нормально в первом делении мейоза. Во 
втором делении "Мейоза также не обнаружено значительных наруше­
ний, Отдельные нарушения первого типа найдены у растений сорта в 
некоторых материнских клетках пыльцы (МКП) в небольшом числе, 
процент нарушений здесь составляет 0,96% в первом и 1,41% во вто­
ром делениях. 
Иную картину наблюдали у растений инбредных линий. В первом 
и втором делениях мейоза отмечено большое число нарушений — про­
цент материнских клеток пыльцы (МКП) с нарушениями 14—17%. 
Биваленты во многих М К П ориентированы 'неправильно, в некоторых 
МКП в метафазе I наблюдали кольца. В анафазе I часто встречались 
лаггарды, особенно у «нормально-зеленой» линии ЛС-337/25. Расхож­
дение хромосом в анафазе 1 во многих М К П неравное и нерегулярное, 
иногда многополюсное. Формирование одиночных и двойных мостов 
наблюдали у обеих инбредных линий, но чаще у «нормально-зеленой» 
линии, чем у «желто-зеленой». Второе мейотическое деление у линий 
также протекает с нарушениями, в ана- и телофазе можно видеть лаг­
гарды и неравное расхождение хромосом, но никогда не наблюдались 
«мосты» с фрагментами (рис. 2). 
Частота хиазм 
Как следует из проведенных исследований, самой отличительной 
характеристикой диакинеза и метафазы I инбредных линий по сравне­
нию с сортом является значительное снижение у них частоты хиазм. 
Средняя частота хиазм в М К П в диакинезе у сорта по данным 1967 г. 
Равна 20,33 ± 0,15 и 2,24 ± 0,01 на бивалент, тогда как у линии 
ЛС-337/24 («желто-зеленая») и ЛС-337/25 («нормально-зеленая») она 
равна 18,26±0,20 на М К П и 2,03±0,02 на бивалент и 17,31 ± 0 , 2 3 
на МКП и 1,92 ± 0 , 0 0 2 ив бивалент, соответственно. 
Анализ данных говорит о достоверности различий по этому пока­
зателю между линиями и между линиями и сортом (табл. 2). Д а н н ы е 
1 9 7 1 г. очень близки к результатам 1967 г. Наибольшее число хиазм 
имеют сорта и достоверно меньше хиазм на М К П и на бивалент у ин­
бредных линий. 
Подобная картина сохраняется и в метафазе I (табл. 3) . Частота 
хиазм в М К П у сортовой популяции в метафазе 1 равна 17,40±0,10 
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ЛС-337/24 и ЛС-337/25 она соответственно равна 14,9±0,16 на клетку 
я. 1,65±0,01 на бивалент и 14,6±0,19 на клетку и 1,65±0,02 на би­
валент. Разница статистически существенна и указывает на отличие 
линий и сорта, на уменьшение различий между линиями в метафазе 
I по сравнению с диакинезом. В 1971 г. получены сходные результаты. 
Следует отметить, что к 1971 г. наметилась тенденция относительного 
снижения числа хиазм у депрессивной линии ЛС-337/24 по сравнению 
с линией ЛС-337/25. 
Рис. 2. Мейотические пластинки в материнских клетках пыльцы на стадии 
метафазы I у линии ЛС-337/24 {а) и линии ЛС-337/25 {б, в, г) 
Видны „убегающие* хромосомы (а), униваленты (б), нерасхожление хромосом (о), „мост" н 
лэм-ард (г). 
Другой не менее важной характеристикой мейоза в- диакинезе и 
в метафазе I у инбредных линий является наличие палочкооб­
разных бивалентов. Растения сортовой популяции, как правило, не 
имеют таких бивалентов. Среднее число палочкообразных бивалентов 
в МКП у популяции равно 0,29, т. е. некоторые М К П имеют один та­
кой бивалент. .У линий «желто-зеленой» и «нормально-зеленой» сред­
няя встречаемость таких бивалентов соответственно равна 0,94 и 1,70 
(см. табл. 2). Число палочкообразных бивалентов колеблется от 0 до 
3 на клетку у «желто-зеленой» и от 0 до 6 у «нормально-зеленой» ли¬
ний; у последней линии к а ж д а я М П К имеет один такой бивалент. 
В метафазе I среднее число палочкообразных бивалентов равно 
0»6 у .исходной популяции, 3,08 — у «желто-зеленой» и 3,40 у «нормаль-
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о Таблица 2 
Средняя частота хиазм в диакинеэе у инбредных линий (/ 7 и fi0) и сорта редиса 
Наименование сорта 
II Л И Н И Й 
Гол и 
поколе­
ние 
Число 
МКП 
Бивалентов 
кольцевидных 
на МКП 
палочковидных Число хиазм на МКП а 'cliff к сорту 
Число терми-
налн job. 
хиазм 
на МКП 
' d i f f 
к сорту 
Коэфф. 
термина-
лизацни 
хиазм 
число число l im 
Сорт Сакса . . . 1967 50 8,80 7—9 0,20 0 - 2 20,23 + 0,15 1,06 13,32 + 0.24 1,69 0,65 
ЛС-337/25 . . . . А 50 7,30 3 9 1,70 0 - 6 17,31+0,23 1,62 9,43 11,82 ±0.34 2,40 3,65 0,68 
ЛС-337/24 . . . | А 50 8,06 6 - 9 0,94 0 - 3 18,26 + 0,20 1,41 7,76 12.30 + 0,27 ! 1,90 ' 3,00 0,67 
Сорт Сакса . . . ' 1971 75 8.60 7 - 9 0,40 0—2 19,69 t 0,10 0,88 12,82 + 0,17 1,49 — 0,65 
ЛС-337/25 . . . . Ао 80 6.98 4—9 2,02 0 - 5 16,45 ±0,12 1,11 21,60 v 11,23 + 0,16 1,50 6.60 0,68 
ЛС-337/24 . . . . 
1 
Ао 
1 
81 6,77 5 - 9 2,23 0 - 4 : 15,80 + 0,10 
1 
0,96 27,60 11,98 + 0,16 | -1,47 3,65 0,75 
Таблица 3 
Средняя частота х и а з м в м е т а ф а з е I у инбредных линий (/- и / 1 0 ) и сорта р е д и с а 
Бивалентов на МКП 
Число терминали-
эов. хиазм 
Коэфф. 
терминализа-
Наименование сорта 
и линии 
Год и 
поколение 
Число 
МКП кольцевидных 
палочковидных Число хиазм 
на МКП 3 ' d i f f к сорту 
' d i f f 
к сорту 
число l im число l im 
на МКП ции хиазм 
Сорт Сакса . . . 1967 30 8,40 7—9 0,60 0 - 2 17,40 + 0,10 0,54 15,90 + 0,10 0,54 — 0,91. 
ЛС-337/25 . . . . А 35 5,60 3—9 3,40 0 - 6 14,60 + 0,19 1,12 13,41 13,70 + 0,21 1,24 9,56 0,94 
ЛС-337/24 . . . . 25 5,92 5—9 3,08 0 - 5 14,90 + 0,16 0,80 13,45 13,80 + 0,16 0,80 11,06 0,93 
Сорт Сакса . . . 1971 75 8,28 7—9 0,72 0 - 2 17,28 t 0,07 0.65 — 15,44 + 0,13 1,09 — 0,89 
ЛС-337/25 . . . . Ао 1 80 6,05 4 - 9 2,95 , 1 - 5 14,32 + 0,13 1,25 21,14 13,81+0,11 1,05 10,86 0,97 
ЛС-337/24 . . . . 
1 1 8 1 
1 4,97 4 - 9 1 4,03 | 
1 1 
1—5 13,74^0,12 1,08 27,23 13,59 + 0,12 1,13 ^ 10,27 0,98 
ро-зеленой» линий. Число таких бивалентов колеблется соответствен­
но от 0 ' до 2 у сортовой популяции, от I до 4 у «желто-зеленой» и от 
1 до 6 у «нормально-зеленой» линий. 
Не менее в а ж н ы е различия выявлены между сортом и инбредны-
т линиями по коэффициенту терминализации хиазм. Величина коэф­
фициента терминализации в диакинезе у сортовой популяции несколь­
ко меньше —0,65 в 1967 и 1971 гг., чем у линий — 0,67—0,75 ( т а б л . 2 ) . 
В метафазе I коэффициент приближается к единице и составляет в 
1967 и 1971 г г . — 0 , 8 9 и 0,91 у сорта и 0,93—0,98 у линий (табл. 3) . 
Таким образом, у инбредных линий на каждой мейотической стадии 
терминализовано относительно большее число хиазм, чем у copra, что 
свидетельствует о менее плотной конъюгации хромосом у линий. 
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Рис. 3. Гистограмма распределения частот показателей чи­
сла хиазм на МКП у линий и сорта Сакса в диакинезе и в 
метафазе I. 
Обращает на себя внимание еще одно отличие сортовой популя­
ции от инбредных линий — большая степень изменчивости по числу 
хиазм у линий: большее число классов изменчивости числа хиазм и 
соответственно большие значения среднего квадратического отклоне­
ния (табл. 2 и 3 ) . Так, в диакинезе число классов с разным количест­
вом хиазм у сортовой популяции равно 5, у линий — 8 и 10. Наиболь­
шие значения частот числа хиазм у сорта падают на классы 19, 20 и 21 
хиазма на М К П , а у линий — 17, 18 и 19 хиазм (рис. 3) . 
Подобная картина наблюдалась и в метафазе I : число классов по 
количеству хиазм у сорта — 3, у линий — 5 и 6, модальными классами 
У сорта являются классы 17 и 18 хиазм на М К П , а у линий — 14 и 15. 
Кроме того, для линий характерно асимметричное распределение частот 
этого признака. Тот же тип распределения хиазм справедлив и для 
терминализированных хиазм в метафазе I . 
О б с у ж д е н и е . Редис является типичным перекрестноопыляю­
щимся растением, биология воспроизведения которого формировалась 
Й процессе эволюции и селекции. В .популяциях редиса стабилизиро­
вался определенный уровень числа хиазм, имеющий значения д л я ча-
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стоты рекомбинаций в популяции и нормального распределения хромо­
сом в мейозе что ведет и к оптимальному уровню фертильности. 
В сортовых популяциях редиса стабилизация определенного типа 
конъюгации хромосом и их распределение в ходе мейоза, возможно, 
обеспечиваются гетерозиготностью особей популяции. Именно вследст­
вие этого при инбридинге из сортовой популяции выделяются линии с 
нарушенной генетической системой. Изученные нами инбредные линии 
редиса ЛС-337/24 и ЛС-337/25 имеют меньшую фертильность. (Поля­
кова и др., 1967) и значительные нарушения в ходе мейоза. Нами на­
блюдались неправильная ориентация бивалентов, наличие лаггардов, 
формирование «мостов» без фрагментов, нерегулярная ориентация 
хромосом в метафазе I . Эти нарушения в сортовой популяции встреча­
лись значительно реже, чем у линий. 
Снижение частоты хиазм у инбредных линий по сравнению с сор­
том ранее было описано для ржи, кукурузы и ежи сборной, нам уда­
лось показать это и для редиса. Следствием снижения частоты хиазм 
у вляются, очевидно, и палочковидные биваленты. Особенностью этого 
признака, а именно частоты хиазм, у линий оказался несимметричный 
•и:п распределения частот. Это указывает на нестабильность поведения 
хромосом, вызванную нарушением генетической системы воспроизве­
дения. Для стабилизировавшейся системы, возможно, более характер­
ным будет нормальный тип распределения частот признака — частота 
хиазм. 
Можно согласиться с мнением Зечевич (Zecevic, 1960, 1961) и др. 
о том, что снижение частоты хиазм у инбредных линий может служить 
цитологическим индикатором появления гомозиготности в процессе ий-
Гредирования аллогамных видов. Очевидно, что нарушение системы 
воспроизведения ведет к нарушению сбалансированной генетической 
регуляции мейоза, а нарушение в ходе мейоза при изменении геноти­
па особей свидетельствует о наличии генетического контроля мейоти-
ческих процессов. Но вопрос о генетических механизмах его регуляции 
остается нерешенной проблемой. Обсуждая возможные типы контроля 
мейотических процессов, в том числе и признака числа хиазм, авторы 
предполагают полигенность признака и сложное взаимодействие неал-
лельиых генов в процессе его реализации (Riley a. Law, 1965; Riley, 
1966; Соашхина^ 1974, и др.) . Это подтверждает положение о том, что 
в исходной популяции оптимальный уровень числа хиазм поддержи-
гается гетерозиготностью. Однако малая частота выделения линий с 
оптимальным, характерным для популяции числом хиазм говорит о 
сложном генетическом контроле этого признака. 
Выводы 
1. У инбредных линий редиса (ЛС-337/24 и ЛС-337/25) в отличие 
от растений сорта Сакса мейоз в материнских клетках пыльцы (МКП) 
характеризуется значительным числом аномалий: неправильной ориен­
тации! опвалентов, присутствием большего числа палочковидных би-
галентов в метафазе I , наличием «мостов» без фрагментов и нерегу­
лярным расхождением хромосом в анафазе I . 
2. Показано, что у инбредных линий частота хиазм в диакинезе 
.< метлфазе 1 значительно ниже, чем у растений исходного сорта. Изу-
, ' С !тРпиип! '! П ^ о т л и ч а л и с ь о т сорта и между собою по числу хиазм на 
^ т е р и н с л ю клетку пыльцы (МКП) и на бивалент, а т а к ж е по коэф-
Ф.шгенту терминализации хиазм и степени изменчивости этих показа¬
»' .ями Г ^ Р Т Г ^ " 0 к о э Ф Ф и ц и е н т У терминализации между сортом и ли­
н я м и свидетельствуют о менее, плотной конъюгации хромосом у ин-
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дных линий; эта особенность хода мейоза в совокупности с други­
ми аномалиями может быть одним из факторов, снижающих фертиль-
иость инбредных линий редиса. 
Summary 
A study of meiosis has been carried out in the varietal population of radish, known 
as "Saxa1' (Raphanus sativus. L . var. radicola) and in two of its inbred lines. The meiosis 
in the inbred lines, in contrast to that in the normal population is characterised by con­
siderable abnormalities in its behaviour, such as: bad orientation of bivalents, presence 
of more rodshaped bivalents at metaphase-l, presence of "bridges" without fragments 
and irregular segregation of chromosomes at anaphase-l. 
It has also been shown that the mean chiasma frequency in the inbred lines is con­
siderably lower than in the original population. 
These inbred lines differ from the varietal population as well among themselves 
in .chiasma frequency per pollen mother cell (PMC) and per bivalent; and also in the 
coefficient of terminalisation of chiasma and the degree of these indexes. Difference in 
the coefficient of terminalisation of chiasma between the varietal population and the 
inbred lines may be an evidence of lesser degree of chromosome pairing in the inbred 
lines; this peculiarity in the meiotic behaviour in combination with other abnormalities 
may be one of the factors responsible for lowering the fertility in the inbred lines of 
radish. 
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ГЕНЕТИЧЕСКИЙ КОНТРОЛЬ ПОВЕДЕНИЯ ХРОМОСОМ 
В МЕЙОЗЕ У ИНБРЕДНЫХ ЛИНИЙ Д И П Л О И Д Н О Й РЖИ. 
I. ЧИСЛО ХИАЗМ 
С. П. Соснихина 
Кафедра генетики и селекиии ЛГУ 
В лаборатории генетики и цитогенетики растений создана генети­
ческая коллекция инбредных линий диплоидной ржи . Линии автофер-
тильны в разной степени, а кроме того маркированы одним или не­
сколькими рецессивными генами, что обеспечивает широкие возмож­
ности для использования их в генетических исследованиях (Федоров, 
Смирнов, Соснихина, 1971). Например, наличие таких линий позволяет 
получать гомозиготы по доминантным генам, проводить генетический 
анализ летальных признаков и использовать линии д л я изучения гене­
тической структуры популяций. 
Для успешного проведения таких исследований необходимо всесто­
роннее изучение самих инбредных линий, их морфологии, наследова­
ния отличительных признаков и цитологических особенностей, в том 
числе и характера протекания мейоза. Отклонения от нормального хо­
да мейоза могут влиять на фертильность и наследование отдельных 
признаков. Особенно важным представляется изучение числа хиазм в 
мейозе, так как от распределения частоты хиазм может зависеть со­
хранение бивалентов в Ml и правильное расхождение хромосом в Л1, 
что необходимо для образования нормально функционирующих гамет. 
Кроме того, число хиазм является одним из главных факторов, регу­
лирующих степень комбинативной изменчивости в популяции. Очевид­
но, что этот признак является адаптивным и, следовательно, должен 
генетически контролироваться. 
В отношении изучения закономерностей образования хиазм рожь 
относится к наиболее исследованным объектам (Mather a Lamm, 1935; 
Lamm, 1936; Кахидзе, 1939; Muntzing a. Akdik, 1948; Rees, 1955; Rees 
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